Chapitre 4

Les plantes de services pour la régulation
des agents pathogenes aériens

Christophe Le May, Frédéric Suffert

Les maladies aériennes des plantes cultivées sont provoquées par de multiples micro-
organismes (bactéries, champignons, oomycétes, virus...). La plupart des cultures
subissent les dégats de plusieurs agents pathogenes, regroupés sous le terme de
«cortege parasitaire ». Tous les organes aériens et souterrains des plantes peuvent étre
affectés, avec une grande variété de symptomes et de dégéts. Leur impact est majeur
en agriculture ol ils réduisent fortement les rendements et la qualité des produits agri-
coles. Dans ce chapitre, il est question des maladies foliaires, les maladies telluriques
étant traitées par ailleurs (chapitre 5). Les virus sont le plus souvent transmis par des
insectes vecteurs, et des stratégies spécifiques mobilisant des plantes de services sont
développées pour limiter les populations de ces vecteurs, l'interaction entre la plante
cultivée et le vecteur ou l'interaction entre le vecteur et le virus. Ces stratégies sont
décrites dans la partie sur les ravageurs aériens (figure 4.1 et encadré 3.1).

La vulnérabilité de certaines cultures vis-a-vis des maladies foliaires est favorisée par
une simplification excessive des agroécosystémes (Avelino et al., 2012). L'implantation
de couverts interspécifiques dans le cas des cultures annuelles et le développement de
l'agroforesterie dans le cas des cultures pérennes sont les principales modifications
systémiques permettant de réduire leur vulnérabilité aux agents pathogénes. L'intro-
duction de plantes de services peut faire émerger des processus de régulation des
maladies foliaires ne s'exprimant pas sous couverts monospécifiques (Malézieux et al.,
2009; Ratnadass et al., 2021). Ces processus sont assez bien décrits dans le cas des
cultures associées (mélanges de deux especes végétales récoltées) et des associations
variétales (mélanges de deux variétés d'une méme espéce végétale). Ils peuvent étre
modulés par l'action des leviers directs, permettant de réduire la pression parasitaire
(réduction des sources d'inoculum) et indirects permettant de réduire la réceptivité de
I'hote et de son environnement (figure 4.1 et Van Bruggen et Finck, 2016).

» Effets directs des plantes de services sur Uexposition
a Uinoculum au sein de couverts hétérogénes

Pour réduire la pression parasitaire initiale, il est nécessaire de mettre en place des
pratiques visant a limiter la dispersion de 'auto-inoculum* (déja présent dans la parcelle)
et de lallo-inoculum* (d'origine extérieure) par le vent ou par la pluie (dispersion
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par éclaboussures ou splashing). Lauto-inoculum peut se présenter sous différentes
formes : structures de survie présentes dans ou a la surface du sol (chlamydospores,
sclérotes et mycélium de champignons) parfois remontées en surface par les actions
de travail du sol, débris de culture de la saison précédente, repousses hotes de l'agent
pathogéne, voire adventices pouvant étre des hotes secondaires (notamment de phyto-
virus). Pour limiter la disponibilité et la dispersion de cet inoculum, il est possible de
mettre en place des couverts de plantes gélives recouvrant le sol avant le dévelop-
pement de la culture de rente. Lallo-inoculum peut avoir pour origine des plantes
cultivées dans d’autres parcelles mais aussi des plantes hdtes secondaires situées dans
les compartiments sauvages de 'agroécosysteme.

L'hypothése de concentration des ressources (Root, 1973) considére que le mélange de
plusieurs espéces végétales hotes et non-hotes donne lieu a une «dilution » des indi-
vidus sensibles au sein de la couverture végétale, limitant alors le développement de la
population pathogéne. Une augmentation de la proportion de plantes non-hotes dans
un mélange renforce cet effet (Malézieux et al., 2009). La variation de la disponibilité
en plantes hotes génere différents mécanismes, qui, individuellement ou en combi-
naison, contribuent a diminuer la pression parasitaire sur la culture de rente. Parmi les
mécanismes impliqués, on peut citer : 1) la dilution de lI'inoculum, 2) l'effet barriere a
la dispersion de I'inoculum, et 3) la prémunition ou induction des défenses des plantes.

Principe

Les plantes de services diminuent la pression initiale en inoculum
grace a un effet de dilution

La quantité d'inoculum (primaire et secondaire) au contact d'une culture de rente est
déterminant des dynamiques épidémiques des agents pathogénes. Elle conditionne la
précocité et la vitesse de développement d’une épidémie. L'intensité d'une attaque est
déterminée par les proportions d'inoculum impliqué dans les auto-infections* (propa-
gation de spores sur la méme plante) ou des allo-infections* (propagation de spores
sur d’autres plantes, al'intérieur d'un méme couvert végétal mais aussi entre parcelles).
Lutilisation de plantes de services, en introduisant une certaine hétérogénéité dans
les couverts (création de microhabitats aux propriétés physiques et physiologiques
différenciées) et en accroissant la distance moyenne entre deux plantes hotes, permet
de réduire la quantité d'inoculum a laquelle sont exposées les autres plantes grace a
un effet de dilution (Mundt et Léonard, 1986). Ngugi et al. (2001) ont ainsi montré
quela progression de maladies telles que 'anthracnose provoquée par Colletotrichum
sublineolum et la bralure foliaire provoquée par Exserohilum turcicum est réduite
dans des parcelles de sorgho cultivé en mélanges de variétés plus ou moins sensibles
ou avec des mais non-hotes. Lintensité de l'effet de dilution varie selon le mode de
dispersion de l'agent pathogéne.

Les plantes de services limitent la dispersion de l'inoculum
grace a un effet barriere

La dispersion éolienne de I'inoculum des agents pathogeénes foliaires, bien qu’interve-
nant sur de grandes distances, peut étre perturbée par des barriéres physiques al'échelle
intra-parcellaire (Ratnadass et al., 2021). En modifiant la structure du peuplement,
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l'architecture et le microclimat du couvert, les plantes de services modifient 'acces aux
plantes cultivées pour cet inoculum (Malézieux et al., 2009). Les plantes de services
cultivées en associations ou en bandes limitent ainsi la dispersion de I'inoculum par
le vent et la pluie. Cette limitation résulte soit d’un effet barriére physique, soit d'une
modification indirecte des propriétés du vent (niveau de turbulence) ou de la pluie
(taille et énergie cinétique des gouttes). Des travaux réalisés en conditions controlées,
et simulant différents niveaux d’intensité de pluie, ont montré un effet de linten-
sité de la pluie sur les capacités de dispersion des spores (Madden, 1996). Le sorgho
(Sorghum bicolor var. sudanensis) utilisé comme plante de couverture permet ainsi
une réduction de la dispersion des conidies de Colletotrichum acutatum, champignon
responsable de 'anthracnose du fraisier. Cependant, dans ’étude de Ntahimpera et al.
(1998), l'effet du couvert est apparu comme étant indépendant de l'intensité de la pluie.
Un couvert de plants de sorgho de haute taille a forte densité a'méme accentué la
dispersion des spores, du fait d'un taux d’éclaboussures sur le sol plus élevé des gouttes
tombant des plants de sorgho de grande taille.

Les plantes de services perturbent le développement
des agents pathogene grace a la modification du microclimat

Le développement des maladies foliaires est fortement influencé par les conditions
climatiques réellement éprouvées par les agents pathogenes et la plante, et donc le
microclimat d’un couvert, tant a la surface du sol que dans le sol (température, humi-
dité, vent, lumiére, pH, composition et structure dusol) (Agrios, 2005). Ces facteurs
affectent le développement de la maladie par leur influence sur la croissance et la
réceptivité des tissus hotes, sur la multiplication de 'agent pathogéne et sur les inter-
actions hote-pathogene. Lensemble de ces interactions détermine la sévérité de la
maladie (Fitt et al., 2006).

Principaux traits des plantes de services impliqués
dans Uexposition a linoculum

Les traits des plantes qui permettent de réduire lefficacité d’infection de l'inoculum
sont, tout d’abord sur le plan chimique, leur capacité a produire des substances inhi-
bitrices (métabolites spécialisés, exsudats, volatils ou non) dans les racines et/ou les
parties aériennes, vivantes ou en décomposition (encart 1). Sur le plan de la spécificité
vis-a-vis de certains hotes, certaines plantes sont plus ou moins sensibles (on distingue
les non-hotes, les mauvais hotes, et les hotes totalement sensibles). Certains des traits
chimiques ou morphologiques interviennent également dans cette spécificité vis-a-vis
des maladies foliaires.

Sur le plan morphologique, une partie aérienne trés développée chez la plante de
services, notamment sa hauteur (Ntahimpera et al., 1998), peut, selon son architecture,
constituer une barriére physique qui réduit significativement la pression d'inoculum.
Cela peut aller jusqua une modification du microclimat, le rendant moins favorable
au développement des maladies. Ainsi un couvert de sorgho S. bicolor de petite taille
limite mieux la dispersion des conidies de C. acutatum en limitant I'éclaboussement
lors de fortes pluies. Enfin la vitesse de croissance de la plante est souvent un trait
important. Un développement rapide accentue son effet barriere, a condition qu'elle
nentre pas en compétition avec le développement de la plante de culture (chapitre 8).
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Les plantes gélives comme le treéfle sont ainsi d’autant plus efficaces pour limiter la
dispersion d'inoculum présent sur des résidus quelles couvrent rapidement le sol
(Bruggen et Finck, 2016).

Techniques culturales et facteurs environnementaux impliqués

Certaines pratiques culturales influencent fortement l'efficacité des processus de régu-
lation des agents pathogénes aériens par les plantes de services. Tout d’abord, le choix
de l'espece et de la variété cultivée conditionne cette efficacité (chapitre 10). Parmi
les traits a considérer, on peut mentionner la vitesse de développement, les besoins
nutritifs, la capacité de tallage* et de ramification, la hauteur de la plante et la taille des
entre-nceuds, et enfin la densité de feuillage (mesurée au moyen de l'indice de surface
foliaire) et la distribution des surfaces foliaires selon les noeuds.

Ensuite, le mode d’insertion au champ (chapitre 11) et la composition d'un mélange sont
déterminants. Lors de l'introduction de plantes de services, il faut tenir compte de quatre
éléments : leur disposition spatiale, la densité de leur peuplement,leur date de maturité
etleur architecture. Pour lutter contre les maladies foliaires, les modes d’insertion a privi-
légier sont l'association entre les rangs ou au sein du rang. Dans le cas des associations
interspécifiques, les modes d’insertion a privilégier sont le mélange aléatoire des deux
espéces, avec parfois un déséquilibre dans le ratio (davantage de culture de rente) ou
une alternance de rang pour chacune des especes. Ngugi et al. (2001) ont montré qu'une
insertion intra-rang de la plante de services est plus efficace qu'une insertion inter-rang
pour réduire le développement de la maladie. La densité des semis est également a
raisonner en tenant compte des modifications du microclimat dans le couvert.

Enfin, la fertilisation et I'irrigation sont a considérer avec précaution car elles peuvent
conduire a des modifications de dynamique de peuplement végétal préjudiciables,
voire accroitre la compétition avec la culture de rente (chapitre 8). En effet, si l'apport
d’eau ou de fertilisant n'est pas correctement raisonné, il peut y avoir un développement
accru du peuplement végétal, alors plus dense et donc plus propice a l'installation d'un
microclimat favorable au développement de certaines maladies. Ce développement
accru du peuplement peut également conduire a une augmentation des contacts entre
feuilles et un accroissement des contaminations.

Eléments de preuve au champ de Uefficacité directe
des associations interspécifiques

Leffet de dilution a été bien mis en évidence dans des essais impliquant des mélanges
variétaux et des cultures associées, mais rarement avec des plantes de services non
récoltées. Les preuves de leur efficacité semblent néanmoins généralisables. Mundt et
Léonard (1986) ont par exemple montré une réduction de plus de moitié du nombre
de pustules de rouille Puccinia sorghi sur les plantes de génotypes sensibles de mais
Zea mays en mélange avec des génotypes résistants, comparativement a des cultures
pures de génotypes sensibles.

Leffet barriere qui sexprime dans les cultures associées est déterminant pour la
régulation des épidémies liées a des maladies polycycliques dont la dynamique
précoce peut étre exponentielle. Mitchell et al. (2002) ont observé, en réduisant la
densité des hotes grace a 'augmentation de la richesse en especes d’'une prairie, une
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réduction importante de la sévérité des maladies foliaires. La réduction des attaques
de Alternaria solani sur tomate par I'insertion d'une culture intercalaire de rose d’'Inde
(T erecta) ou d'amarante (Amaranthus hypochondriacus) a été partiellement attribuée
a un effet barriére (Gomez-Rodriguez et al., 2003). Kumar et al. (2004) ont également
expliqué la diminution des maladies foliaires de la tomate (causées par A. solani mais
aussi Septoria lycopersici) dans un paillis de résidus de vesce velue (Vicia villosa) par
une réduction des éclaboussures. Leffet barriére a largement été décrit sur la septo-
riose du blé causée par Zymoseptoria tritici dans le cas des associations blé-pois ou
blé-trefle : en agissant comme un «tamis», le sous-couvert de treéfle entrave partiel-
lement la dispersion verticale des spores. De la méme maniére, il a été montré qu'une
couverture de sorgho du Soudan (S. bicolor var. sudanensis) pouvait réduire la disper-
sion par éclaboussures des spores de C. acutatum sur fraisier en systéme de cultures
associées (Mills et al., 2002).

» Effets indirects des plantes de services sur le développement
des maladies foliaires

Les plantes de services peuvent agir indirectement sur les agents pathogenes en modi-
fiant la réceptivité et/ou I'immunité de la plante hote face a la maladie ou en favorisant
des organismes parasitant les agents pathogeénes.

Principes

Les plantes de services agissent sur la réceptivité
des plantes cultivées aux maladies foliaires

Pour réduire la réceptivité de la plante hote, la diversification intra-parcellaire doit
permettre lexpression de différents mécanismes de régulation épidémiologique
(Ratnadass et al., 2021) qui induisent une modification de I'immunité ou la résistance
physiologique des plantes de rente, éventuellement accentués par des effets physiques
architecturaux directs et indirects. Les interactions plante-plante sont plus complexes
dans les peuplements diversifiés : elles induisent des effets de remplacement, de facili-
tation et de complémentarité de niche, mais peuvent aussi conduire a de la compétition
pour les ressources (eau et minéraux) et la lumiére (chapitre 7), modifiant alors la
réceptivité de ces plantes aux agents pathogeénes (Al-Naimi et al., 2005 ; Newton, 2016).
Ces effets sont toutefois mal connus et non généralisables. Selon Chaboussou (2004),
la sensibilité a certaines maladies aggravées par des exces d’'azote pourrait étre liée a
des teneurs élevées en acides aminés dans les tissus végétaux et en sucres réducteurs,
qui faciliteraient le développement des agents pathogeénes comme Pyricularia oryzae
pathogeéne du riz. Il existe un paradoxe entre l'absorption améliorée de l'azote dans
les cultures intercalaires et la réduction de l'intensité des maladies. En effet, si, pour
la plupart des agents pathogenes obligatoires dits « biotrophes», l'azote augmente la
sensibilité des plantes, dans des blés cultivés avec de la féverole cela peut conduire a
une réduction des attaques d'oidium (Zhu et Morel, 2019). Cette augmentation de la
sensibilité aux agents pathogénes biotrophes pourrait également étre associée a un
indice de verdure plus important, se traduisant par une couleur de feuille plus verte
augmentant la réflectance spectrale* des plantes de blé et leur réceptivité vis-a-vis des
agents pathogenes biotrophes (Maywald et al., 2023).
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Dans les systémes complexes et hétérogeénes, linterception du rayonnement par
chaque espéce végétale constitue un facteur de compétition qui peut conduire a des
changements de l'état physiologique d'une autre espéce et donc de sa réceptivité vis-
a-vis des agents pathogeénes foliaires. En raison de I'hétérogénéité spatiale du couvert,
variable au cours de la saison culturale, I'énergie lumineuse est avant tout disponible
pour l'espéce dominante. La compétition pour la lumiére modulant la réceptivité
d’'une culture de rente dépend donc de l'indice foliaire (surface de feuilles par unité
de surface de sol), de la hauteur relative des plantes, de la dynamique de croissance de
chacune des espéces associées, mais aussi de leur architecture et de leur hauteur par
rapport a celle de la plante de services (Corre-Hellou et al., 2014). Leffet sur la récep-
tivité résultant de ces différents facteurs en interaction est mal connu. En réponse a la
limitation de l'acces a la lumiere dans les situations de cultures intercalaires, une régu-
lation par le rapport entre la lumiére rouge et la lumiére rouge lointaine pergue peut
se mettre en place (Zhu et al., 2014). Cette régulation module I'expression de génes de
défense des plantes vis-a-vis de plusieurs agents pathogenes, sans pour autant que le
sens de ces effets (positifs ou négatifs) soit connu (Zhu et Morel, 2019).

Enfin, la diversification des cultures dans les systemes annuels ou agroforestiers
pérennes peut agir sur la réceptivité des plantes cultivées par une modification du
microclimat, quoique dans un sens et une intensité difficilement prévisible (Corre-
Hellou et al., 2014). Les plantes de services associées a des cultures de rente peuvent
en effet augmenter ou réduire la durée d’humectation des feuilles et ainsi favoriser ou
limiter le développement des épidémies du fait de la modification des propriétés d'un
couvert hétérogene (densité de plante, agencement spatial des organes, distribution de
la surface foliaire) (Schoeny et al., 2007). Des modifications similaires de la tempéra-
ture des organes de la plante, notamment du différentiel de température entre le jour
et la nuit, peuvent moduler les dynamiques épidémiques souvent corrélées a la somme
des températures journaliéres moyennes (Richard et al., 2012).

Les plantes de services peuvent induire des mécanismes de défense
chez des plantes cultivées

Par la compétition pour des ressources comme la lumiére ou les nutriments, ou du
fait des composés organiques volatils ou solubles, libérés dans l'air, a la surface du sol
ou dans la terre (cf. encart 1), les plantes de services peuvent modifier indirectement
l'expression du systéme immunitaire des plantes cultivées voisines ou inhiber direc-
tement le développement des agents pathogenes pendant leur phase non infectieuse.
Il s'agit de leffet priming (Zhu et Morel, 2019) par lequel la plante de services qui
libére des composés est dite « plante signal » : elle émet un signal associé a la présence
d’'un danger, ici une attaque, percu par la plante cultivée. La résistance induite par les
especes non-hotes a été démontrée pour différents agents pathogenes dans le contexte
de cultures intercalaires (Ding et al., 2015 ; Sukegawa et al., 2018).

Impact des plantes de services sur le développement
de micro-organismes biorégulateurs

Les plantes de services peuvent héberger des micro-organismes impliqués dans
la régulation de populations d’agents pathogenes, notamment de mycoparasistes
(hyperparasites d’agents pathogenes fongiques), qui font partie intégrante des
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systémes hote-pathogene complexes (Falk et al., 1995; Sundheim, 1982; Parratt et
Laine, 2016). Pour que la plante de services ait un effet positif significatif, il faut
qu'elle soit infectée par un agent pathogene spécifique, que la population de myco-
parasites se soit suffisamment développée a ses dépens et ait augmenté assez
rapidement pour ralentir le développement de l'agent pathogéne présent sur la
plante cultivée, lui-méme sensible a ce mycoparasite. Dans les vignobles francais,
linoculation d'Ampelomyces quisqualis, champignon parasite d'une large gamme
d'oidiums (Kiss et al., 2004), a été testée sur du trefle rouge utilisé comme plante de
services dans les inter-rangs afin de controler 'oidium de la vigne causé par Erysiphe
necator (David Lafond, IFV Val-de-Loire, com. pers.). A notre connaissance, cet essai
a été peu concluant et aucun autre cas similaire concernant les maladies foliaires
n'est documenté, méme si on peut mentionner le potentiel que présente Eudarluca
caricis (Kranz et Brendenburger, 1981; Kajamuhan et al., 2015), un champignon
parasite de trés nombreuses espéces de rouilles. Des recherches sont encore néces-
saires pour caractériser ce type deffets indirects considérés aujourd’hui comme
théoriques sans démonstration effective.

Les traits des plantes de services impliqués

Les traits qui modulent la compétition interspécifique pour la lumiere et donc
indirectement la réceptivité de la plante a linfection sont principalement d'ordre
morphologique. La partie aérienne des plantes de services peut constituer une
barriére physique qui réduit significativement la pénétration du rayonnement solaire,
conduisant dans certains cas a une accélération des processus de sénescence et a une
augmentation de la sensibilité a certaines maladies. En modifiant la densité du chevelu
racinaire et de la capacité de colonisation des strates horizontales et verticales du sol,
les plantes de services peuvent aussi modifier 'acquisition des ressources en eau et
minéraux et influencer la sensibilité de la culture de rente (Richard et al., 2012).

Concernant les «plantes de signal», les composés volatils ou solubles, émis par la
plante de services, sont responsables de la modification de l'expression du systeme
immunitaire des plantes cultivées. Ce signal est le méme quelle que soit la cible,
agents pathogenes ou ravageurs herbivores (chapitre 3). Ces composés commencent
seulement a étre identifiés au cas par cas (Sukagewa et al., 2018).

Les techniques culturales ou facteurs environnementaux impliqués

Les effets bénéfiques associés a l'introduction de plantes de services pour limiter le
développement des maladies foliaires dépendent des techniques culturales qui leur
sont associées. Les pratiques ayant un effet sur la compétition des plantes de services
et la réceptivité des plantes cultivées associées sont similaires a celles décrites dans la
partie 1.3. Introduire des plantes de services dans les systémes de culture pour agir,
grace a la modification du microclimat, sur la dynamique épidémique nécessite de
prendre en compte différents aspects de l'itinéraire technique. En pratique, cela s’avére
difficile car il n'est pas aisé de connaitre leur influence réelle sur le microclimat, qui
dépend de nombreux parametres souvent non pilotables. Les principales pratiques
qui impactent les plantes de services sont : le génotype; le mode d’insertion au champ
et la nature de la plante de services (plante annuelle ou plante pérenne); la densité de
semis; la fertilisation et l'irrigation.

144



Les plantes de services pour la régulation des agents pathogénes aériens

Les éléments de preuve au champ des effets indirects des plantes
de services sur les maladies foliaires

La vesce velue (Vicia villosa) est une plante de couverture utilisée par de nombreux
producteurs de légumes et de grandes cultures comme source d'azote et comme
barriére contre les adventices en systéme de semis direct. Différents travaux ont
montré qu'un paillis de vesce en production de tomates permettait d'augmenter les
rendements (Abdul-Baki et al., 2002) et de réduire les dégats de mildiou (Alternaria
solani) et septoriose (Septoria lycopersici) (Kumar et al., 2004). Outre la réduction de
la disponibilité de I'inoculum sous paillis, le mécanisme pourrait également avoir une
base moléculaire : des analyses complémentaires ont en effet révélé que les genes asso-
ciés a la photosynthese, a la sénescence des plantes et a la défense des plantes contre
les agents pathogeénes étaient plus longuement exprimés dans les tomates cultivées sur
paillis (Kumar et al., 2004).

L'induction de résistance chez la plante de rente dans les cultures intercalaires a
été mise en évidence dans quelques cas sur le terrain. Dans le cas d’'une association
entre le poivron et le mais, Ding et al. (2015) ont suggéré que les exsudats racinaires
de poivrons sains conduisent a la réduction des attaques du mais par Bipolaris
maydis. Plus précisément, en s’intéressant a expression des genes de défense liés au
systéme immunitaire des plantes, les auteurs ont montré que ces exsudats activaient
l'expression des génes AOS (Allene Oxide Synthase) et AOC (Allene Oxide Cyclase)
qui jouent un rdle dans la biosynthese de l'acide jasmonique, molécule elle-méme
impliquée dans la défense contre les agents pathogenes nécrotrophes (Campos et al.,
2014). Linduction des génes impliqués dans la biosynthése du DIMBOA, un anti-
biotique benzoxazinoide faisant partie du systéme de défense chimique des graminées
et possédant des propriétés inhibitrices de croissance contre les bactéries et champi-
gnons, a également été constatée dans les plants de mais prétraités avec des exsudats
de poivron (Zhu et Morel, 2019).

Richard et al. (2012) ont mis en évidence une augmentation de la réceptivité du pois a
l'ascochytose provoquée par Didymella pinodes du fait d'une modification de l'archi-
tecture des couverts et de la pénétration de la lumiére. Cette modification, dépendante
des traits architecturaux des variétés, accélére la sénescence de certains organes
(stipules et gousses) et conduit a la diminution du taux de pisatine, une phytoalexine
de la voie des pentoses phosphates impliquée dans la résistance de la plante aux mala-
dies. Une culture intercalaire de roses d’Inde (7. erecta) associée a la tomate a réduit
la durée de la période de forte humidité (95% d'humidité relative) créant des condi-
tions défavorables au développement du champignon A. solani pathogéne de la tomate
(Gomez-Rodriguez et al., 2003). Une réduction des attaques de Didymella pinodes
sur gousses et tiges du pois dans des associations pois-céréale a aussi pu étre partiel-
lement expliquée par leffet combiné d'une modification du microclimat a l'intérieur
du couvert, en particulier une diminution de la durée d’humectation des organes
sensibles. Un effet analogue a été constaté en culture associée féverole-céréale (orge,
avoine, blé ou triticale) sur la réduction de la sévérité du botrytis (Botrytis fabae)
sur féverole (Fernandez-Aparicio et al., 2011). Dans certains systémes agrofores-
tiers, ce méme type d'effet est assez fréquent (encadré 4.1). Dans les cultures de café
(Coffea arabica), les changements microclimatiques induits par lombrage des arbres
de services ont un impact sur le développement de plusieurs agents pathogenes.

145



Les plantes de services. Vers de nouveaux agroécosystémes

L'implantation d’arbres a réduit de cette facon le développement du champignon
Mpycena citricolor au Costa Rica, de Colletotrichum kahawae au Cameroun, et de
Cercospora coffeicola en Amérique centrale (Staver et al., 2001). Des effets antago-
nistes peuvent toutefois étre observés : alors que la pourriture des gousses causée par
des Phytophthora est accrue par des niveaux intermédiaires d'ombrage (Beer et al.,
1997), le chancre de la tige causé par ces mémes champignons peut étre favorisé par
des expositions de plein soleil en raison du stress hydrique (Ratnadass et al., 2021).
Si le microclimat affecte directement le développement et la dispersion des agents
pathogénes foliaires, il a également des effets sur la physiologie de I'hdte. Lombrage
généré par des arbres de services peut conditionner la production de fleurs et le rende-
ment des caféiers, ce qui a pour effet de moduler la réceptivité des feuilles a la rouille
causée par Hemileia vastatrix (Avelino et al., 2006). Dans les vignobles, une culture
intercalaire (par exemple un couvert herbacé) peut aussi permettre de prévenir un
développement végétatif excessif de la vigne et d'augmenter I'évapotranspiration,
réduisant ainsi le développement de certains agents pathogénes fongiques (Guilpart
et al., 2017 ; Valdés-Goémez et al., 2011; Garcia et al., 2018 ; Ratnadass et al., 2021).

» Trouver des compromis pour limiter les antagonismes

Les plantes sont en contact avec une grande diversité de micro-organismes, dont certains
sont des agents pathogeénes partageant un ou plusieurs microhabitats (Fitt et al., 2006;
Lopez-Villavicencio et al., 2007 ; Tollenaere et al.; 2016). Leur coexistence sous forme
de complexe parasitaire et la différenciation de niches écologiques induite par I'hétéro-
généité de couverts dans lesquels une plante de services est introduite ont pour origine
différents types de séparation : 1) une séparation spatiale entre tissus/organes différents
occupés chacun par un ou plusieurs agents pathogenes au sein de la méme plante hote,
2) une séparation temporelle pouvant induire une succession d'espéces pathogénes au
cours d'une méme saison, et 3) une séparation dans 'utilisation des ressources, ayant
pour origine la capacité des différentes espéces a coloniser les tissus végétaux vivants
ou morts (Amarasekare, 2003).

Comprendre la fagon dont les équilibres parasitaires évoluent dans les couverts hétéro-
génes est un enjeu de recherche crucial pour évaluer l'efficacité de systémes intégrant
des plantes de services. Ceci est d’autant plus prégnant que la littérature scientifique fait
état d’effets antagonistes, notamment dans la régulation des maladies foliaires liées a des
champignons biotrophes et nécrotrophes. Des effets antagonistes sont constatés lors de
la compétition pour les ressources (lumiére et nutriments) entre les plantes présentes
dans une parcelle, accentués par les modifications du microclimat (encadré 4.1). Dans
le cas de la compétition pour la lumiére, certains systemes de culture diversifiés peuvent
conduire a l'accélération des processus de sénescence, favorisant la dynamique des
maladies foliaires causées par des agents pathogenes nécrotrophes. Alors que l'aération
du couvert est réputée diminuer 'humidité et défavoriser les maladies, certaines études
menées en systémes agroforestiers suggerent que les mouvements du vent peuvent
conduire a des contacts plus importants entre plantes, générant des blessures et une
augmentation des infections (Ratnadass et al., 2021).

D’autre part, si les bénéfices de la diversification des systémes de culture pour lutter
contre les maladies aériennes sont désormais avérés (Bellouin et al., 2019; Newton,
2016), arriver a combiner efficacement différentes espéces et variétés reste un défi, car
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il existe un manque de connaissances pour conduire des couverts hétérogenes. Un méme
mécanisme, parce que tres spécifique, peut avoir des effets antagonistes sur plusieurs
agents pathogeénes. Alors que la plupart des théories écologiques actuelles prédisent
un meilleur controle des maladies et une plus grande productivité chez les couverts
génétiquement diversifiés, d’autres ont longtemps suggéré l'inverse (Hamilton, 1963).

La capacité des plantes de services a réguler des maladies foliaires dépend fortement
de la biologie de l'agent pathogéne, de l'architecture de la plante cultivée, de son stade
de développement et de sa physiologie, et bien évidemment de nombreuses variables
environnementales. Dans le cas de l'induction de mécanismes de défense, le colit
métabolique pour la plante susceptible de conduire a une réduction de sa producti-
vité ne doit pas étre négligé. De tels cotts peuvent étre élevés quand bien méme; dans
le cas de maladies polycycliques, la pression parasitaire serait réduite a chaque cycle
(Newton, 2016). Par ailleurs, dans l'optique de diversifier les systemes de produc-
tion a I'échelle de parcelles, il est essentiel de connaitre la gamme d’hote des agents
pathogenes des cultures de rente (Gilbert et Webb, 2007). Cette connaissance est
le seul moyen de sélectionner des plantes de services ne pouvant pas jouer un role
négatif de réservoir d'inoculum (chapitre 8). Dans le cas d’associations culturales,
ou d'utilisation de plantes intercalaires ou de services, la cohabitation peut égale-
ment réduire la réceptivité des plantes vis-a-vis de l'agent pathogeéne (chapitre 2;
Chaboussou, 2004) et conduire a de la compétition entre les especes limitant I'acces
aux ressources nutritives. Il est donc question de «compromis» a trouver et d'une
attention particuliere a apporter a la diversité des mécanismes d’interaction dont les
impacts ne sont pas toujours bénéfiques. Enfin, des recherches complémentaires sur
les réseaux d’interactions au sein de communautés microbiennes sont nécessaires
des lors que les plantes de services sont pensées comme «réservoir» ou «relais»
d’agents de lutte biologique ou de biorégulation de maladies. Pour étre efficaces, les
mycoparasites doivent avoir une large gamme d'hétes agents pathogénes, infectant a
la fois la plante de services etla culture de rente sur le terrain (Thompson, 1999). Leur
utilisation pourrait étre limitée par une spécificité d'hote réduite (Legler et al., 2015),
leur sensibilité aux fongicides utilisés dans l'agrosystéme, et leur difficulté a persister
a long terme. Les travaux de recherche sur le microbiote et 'holobionte* ouvrent, en
tant que front de science, des perspectives particulierement intéressantes, méme si
elles sont encore loin de pouvoir étre appliquées.

Encadré 4:1. Success story en systemes agroforestiers caféicoles:
de la nécessité de considérer chaque situation de production

Frédéric Suffert

Le caféier (Coffea spp.) est une plante qui, a l'état sauvage, pousse sous couvert
arboré. Pour rationaliser le mode de production et augmenter les rendements,
les essences ligneuses «non productives» ont progressivement été retirées des
parcelles, ce qui a conduit aux plantations intensives que 'on connait aujourd’hui.
Les systemes de monoculture caféicole ou les plants de caféier sont exposés
au soleil, sujets a l'incidence directe de la pluie, et entourés d’individus généti-
quement similaires, sont particulierement développés dans les principaux pays
producteurs de café d’Amérique du Sud et d’Asie du Sud-Est (Perfecto et al., 2009).
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Encadré 4.1. (suite)

Ces systemes montrent aujourd’hui leurs limites vis-a-vis du changement clima-
tique et en termes de gestion durable des maladies. Les systemes agroforestiers
caféicoles représentent une alternative qui a, entre autres avantages, la capacité de
limiter I'impact de certaines maladies foliaires (Avelino ef al., 2023 ; Ratnadass et al.,
2012). Ils apparaissent globalement plus tolérants et les pertes de rendement en
cas d’attaques y sont plus faibles (Cerda et al., 2020). La culture de caféiers sous
ombrage, c’est-a-dire en association avec des arbres de plus ou moins grande taille
dits «de services», favorise l'expression de la quasi-totalité des mécanismes de
régulation, complexes, identifiés dans ce chapitre, & savoir : 1) une dilution des
plantes hotes sensibles et des effets architecturaux sur la dispersion de 'inoculum,
2) une modification des conditions microclimatiques perturbant certaines étapes
du cycle infectieux, 3) des effets allélopathiques complétés par une induction de
résistance chez les plantes hotes, et 4) la conservation de micro-organismes ayant
un potentiel de biorégulation.

L'ombrage réduit significativement I'impact de Cercospora coffeicola (maladie des
taches brunes) dans les zones caféiéres seches de basse altitude en Amérique centrale
(Staver et al., 2001). Au Costa Rica, I'implantation d’arbres de services limite le déve-
loppement de Mycena citricolor (tache américaine) tandis quau Cameroun, cest
Colletotrichum kahawae (anthracnose des baies) qui peut voir ses dégats réduits
(Ratdanass et al., 2012). Des expérimentations iz situ et in vitro ont montré que cet
impact n'était pas tant dit a une réduction de la sensibilité intrinseque du caféier qu’a
une modification des conditions de dispersion et d’infection de 'agent pathogene
(Mouen Bedino et al., 2008), et plus.généralement a la fagon dont le microclimat
est affecté par la canopée hétérogene. Les arbres de plus grande taille limitent les
contaminations par un effet « parapluie» (interception des gouttes de pluie impli-
quées dans la dispersiondes propagules infectieuses). Mouen Bedimo et al. (2008)
ont ainsi montré que leur présence au-dessus des caféiers réduisait l'incidence des
attaques de Colletotrichum kahawae grace a la limitation des auto- et allo-infections.
Ce mécanisme a également été mis en évidence chez Hemileia vastatrix (rouille)
dans des couverts associant les caféiers a deux especes de Fabacées, Erythrina
poeppigian et Chloroleucon eurycyclum (Boudrot et al., 2016; Li et al., 2023). Il peut
étre amplifié ou contrebalancé par les effets du vent (Ratnadass et al., 2012), ce qui
souligne une différenciation des effets des couverts associés en période pluvieuse
et en période séche. Si la culture sous ombrage a tendance a diminuer l'effet des
attaques d’agents pathogeénes comme Colletotrichum kahawae, Cercospora coffeicola
et Phoma costarricensis (phoma), dans certaines conditions elle favorise Hemileia
vastatrix; Mycena citricolor, Fusarium xylarioides (trachéomycose) et Corticium
koleroga (maladie de la toile d’'araignée) (Avelino et al., 2011; Durand-Bessart et al.,
2020). Ces maladies sont en effet favorisées par 'humidité relative et la présence
d'eau libre sur les feuilles, qui augmentent sous ombrage. Ces effets sont complexes
a maitriser, sachant qu'une méme espeéce pathogene peut voir son impact réduit ou
favorisé selon les parties de la plante hote qulelle affecte (Beer et al., 1997).

En améliorant sensiblement les caractéristiques du sol, en particulier sa fertilité
(Sauvadet et al., 2018), les arbres dombrage peuvent aussi accroitre la résistance
des caféiers et donc réduire les attaques de maladies. Cet effet est bien connu des
caféiculteurs qui plantent de petits arbres fixateurs d’azote (par exemple Inga spp.)
ou pratiquent une taille conduisant a « ouvrir» la canopée et a laisser les branches
mortes au sol (Cerdén et al., 2012) qui, en alimentant la litiére, favorisent l'activité de
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micro-organismes pouvant contribuer a la régulation de certains agents pathogenes
(Sauvadet et al., 2018; Perfecto et al., 1996). Les effets de l'ombrage sur Hemileia
vastatrix, du fait d'une modification de la physiologie et de la sensibilité de I'hdte,
sont toutefois controversés : en limitant 'exposition des feuilles de caféier aux radia-
tions, lombrage contribue a réduire leur réceptivité a la rouille et aide a prévenir
les charges élevées de fruits favorables a la maladie; en méme temps, il génére
des conditions microclimatiques plus propices a la rouille, en raison de variations
de température intra-journaliéres plus faibles et d'une humidité des feuilles plus
élevée, pouvant conduire & une accélération des cycles infectieux (Ratnadass et al.,
2012; Lopez-Bravo et al., 2012; Avelino et al., 2006; Merle et al., 2022).

Ces exemples illustrent les effets contradictoires que certaines conditions environ-
nementales peuvent produire et leurs conséquences sur la gestion des maladies du
caféier. La recherche de compromis, en tenant compte de la sensibilité des variétés
utilisées, des conditions climatiques et des corteges parasitaires locaux; est primor-
diale. Le niveau de couverture ombragée généré par la présence d’arbres de services
doit notamment étre pris en compte, car tant I'exces que le manque d'ombre ont des
effets négatifs sur I'état sanitaire des caféiers. Considérer I'impact de chaque situa-
tion de production sur l'ensemble des processus épidémiques et des parametres
microclimatiques qui les gouvernent est indispensable pour faire des systemes
agroforestiers caféicoles une «success story».
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